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陆地生态系统甲烷产生和氧化过程的微生物机理

张坚超，徐镱钦，陆雅海∗

北京大学 城市与环境学院，北京　 １００８７１

摘要：陆地生态系统存在许多常年性或季节性缺氧环境，如：湿地、水稻土、湖泊沉积物、动物瘤胃、垃圾填埋场和厌氧生物反应

器等。 每年有大量有机物质进入这些环境，在缺氧条件下发生厌氧分解。 甲烷是有机质厌氧分解的最终产物。 产生的甲烷气

体可通过缺氧－有氧界面释放到大气，产生温室效应，是重要的温室气体。 产甲烷过程是缺氧环境中有机质分解的核心环节，

而甲烷氧化是缺氧－有氧界面的重要微生物过程。 甲烷的产生和氧化过程共同调控大气甲烷浓度，是全球碳循环不可分割的

组成部分。 本文对陆地生态系统甲烷产生和氧化过程的微生物机理研究进展进行了概要回顾和综述。 主要内容包括：新型产

甲烷古菌即第六和第七目产甲烷古菌和嗜冷嗜酸产甲烷古菌的发现；短链脂肪酸中间产物互营氧化过程与直接种间电子传递

机制；新型甲烷氧化菌包括厌氧甲烷氧化菌和疣微菌属好氧甲烷氧化菌的发现；甲烷氧化菌生理生态与环境适应的新机制。 这

些研究进展显著拓展了人们对陆地生态系统甲烷产生和氧化机理的认识和理解。 随着新一代土壤微生物研究技术的发展与应

用，甲烷产生和氧化微生物研究领域将面临更多机遇和挑战，本文最后对未来发展趋势做了简要展望。
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工业革命以来，工农业活动、化石燃料的燃烧及毁林开荒等人类活动造成二氧化碳（ＣＯ２）、甲烷（ＣＨ４）和
氧化亚氮（Ｎ２Ｏ）等温室气体大量排放，由此引发的全球变化已经成为当今全人类面临的重要环境问题。 ＣＨ４

是重要的温室气体，自工业革命以来，大气 ＣＨ４浓度增加了近 ２．５ 倍，已由工业革命前的 ７１５ｐｐｂ 增加至 ２０１１
年的 １８０３ ｐｐｂ［１］。 上世纪 ９０ 年代经历了一个近 １０ 年的稳定期，但自 ２００７ 起大气 ＣＨ４再度迅速增加［１］。 单

位质量 ＣＨ４的温室效应是 ＣＯ２的 ２１ 倍［２］。 目前全球每年的 ＣＨ４排放量约为 ５００—６００ Ｔｇ［３］。 大气甲烷来源

可分为人为源和自然源，其中人为源约占三分之二，主要包括畜牧、稻田、采煤、油气工业、垃圾填埋以及生物

质燃烧等；湿地是甲烷排放最主要的自然源。 在所有 ＣＨ４排放源中，约 ６９％的 ＣＨ４来源于产甲烷古菌的新陈

代谢活动［４］。 因此，产甲烷古菌是甲烷产生的最重要生物源。

图 １　 湿地及水稻土系统的甲烷产生及氧化过程

　 Ｆｉｇ．１　 Ｔｈｅ ｐｒｏｄｕｃｔｉｏｎ ａｎｄ ｏｘｉｄａｔｉｏｎ ｏｆ ｍｅｔｈａｎｅ ｆｒｏｍ ｗｅｔｌａｎｄｓ

ａｎｄ ｐａｄｄｙ ｓｏｉｌｓ

尽管产甲烷古菌是大气甲烷排放的重要生物源，但
陆地生态系统还存在另一类微生物，即甲烷氧化菌，可
将甲烷彻底氧化为 ＣＯ２。 甲烷氧化菌在陆地生态系统

中广泛分布。 在森林、草原等甲烷浓度较低的环境，甲
烷氧化菌每年氧化约 ３ 千万吨甲烷，是大气甲烷主要的

生物汇［５］。 而在湿地、水稻土、垃圾填埋场等甲烷浓度

较高的环境，甲烷氧化菌每年氧化约相当于这些环境中

甲烷产生总量的一半［５］。 陆地生态系统向大气排放甲

烷取决于土壤中产甲烷古菌和甲烷氧化菌活动的平衡

结果（如图 １ 所示）。 本文对近年来陆地生态系统中甲

烷产生和甲烷氧化研究的若干进展进行综述，并抛砖引

玉提出未来研究发展的建议和思考。

１　 陆地生态系统甲烷产生的微生物机制

１．１　 产甲烷古菌的研究进展

陆地生态系统包括许多自然和人为缺氧环境，如：湿地、水稻田、动物瘤胃、垃圾填埋场、厌氧生物反应器

等。 进入缺氧环境的有机物质一般经以下步骤进行分解：（１）水解作用，复杂有机物质转变成单糖类物质，并
进一步发酵成脂肪酸、ＣＯ２和 Ｈ２；（２）脂肪酸在互营氧化细菌（Ｓｙｎｔｒｏｐｈｓ）的作用下氧化生成乙酸、ＣＯ２和 Ｈ２；
（３）乙酸、Ｈ２和 ＣＯ２分别被乙酸型和氢型产甲烷古菌利用产生甲烷［６］。 同型产乙酸细菌也可将 Ｈ２ ／ ＣＯ２转变

成乙酸，并由乙酸型产甲烷古菌转变成甲烷。 由此可见， 有机质厌氧降解由上述的厌氧食物链协同进行，甲
烷是厌氧食物链的最终产物，而产甲烷古菌是有机质厌氧降解食物链的末端成员。

产甲烷古菌分布十分广泛，从土壤到湖泊沉积物，从陆地到海洋，从零下低温环境到 １００℃以上的高温环

境［７］，遍布地球大部分的缺氧环境，即使在氧气充足的沙漠区域，其土壤生物结皮中也存在活跃产甲烷古

菌［８］，它们在地球碳素循环中扮演着重要角色。 近 １０ 多年来，国内外针对产甲烷古菌的多样性和生态功能开

展了大量研究，取得了重要进展。
１．１．１　 嗜冷嗜酸产甲烷古菌

地球约 ７５％的环境常年平均温度低于 ５℃ ［９］。 低温产甲烷环境包括高纬度和高海拔的湿地、高山、湖泊

２ 　 生　 态　 学　 报　 　 　 ３５ 卷　
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沉积物、冰川、永久冻土以及深海沉积物等。 在陆地高寒生态系统，由于漫长时期的生物固碳（植物光合固

碳）、有机物沉积及其缓慢的生物降解， 土壤中储存了大量有机碳， 在全球碳平衡中起举足轻重的作用。 但

高寒生态系统对全球变化特别敏感。 一方面，全球气候变暖存在区域性差异，高寒区域的气候变暖速度高于

全球平均水平，最近 ２０１２ 年的北极变暖速度约是全球平均水平的 ２ 倍［１０］。 另一方面，甲烷排放通量的测定

表明，高寒生态系统存在活跃的产甲烷过程，例如：北半球西伯利亚苔原冻土平均每年排放大量甲烷。 而我国

青藏高原的若尔盖湿地，平均海拔 ３５００ｍ，年平均气温约 １℃，年平均甲烷排放量为 ０．６５ —１．０ Ｔｇ［１１］。
自然环境的产甲烷途径可分为三种，即：利用氢气还原 ＣＯ２的氢型途径，通过乙酸裂解的乙酸型途径和利

用甲基类化合物的甲基型途径。 Ｋｏｔｓｙｕｒｂｅｎｋｏ 等［１２］研究发现， 在低温和底物浓度较高条件下，甲烷主要来源

于乙酸裂解途径。 ＧｒｏßＫｏｐｆ 等［１３］证明低温和高温条件下主要产甲烷古菌类型和产甲烷途径发生明显变化：
低温条件下以乙酸型的甲烷鬃菌占主导，而高温下则以能利用 Ｈ２ ／ ＣＯ２的甲烷胞菌和甲烷八叠球菌为主。 这

表明，温度在一定程度上影响产甲烷古菌的群落结构和代谢途径。 其原因可能与低温条件下氢气积累促进了

同型产乙酸菌生长，同型产乙酸菌与氢型产甲烷古菌竞争，将 Ｈ２ ／ ＣＯ２转变成乙酸；而在高温或中温条件下，氢
型产甲烷古菌比同型产乙酸菌具有更大的热力学优势，使氢型产甲烷途径渐渐占主导地位［３］。

根据产甲烷古菌的最适生长温度，产甲烷古菌可分为嗜热菌（最适温度 ５５℃左右）、极端嗜热菌（最适温

度高于 ８０℃）、嗜温菌（最适温度在 ３５℃左右）和嗜冷菌（最适温度低于 ２５℃） 。 目前产甲烷古菌纯培养的研

究多数集中在中温和高温菌，对嗜冷产甲烷古菌的研究十分稀少［３］。 但近年来国内外学者已从南极和高寒

湿地等区域分离培养了若干嗜冷产甲烷古菌。 如美国学者从南极冰湖分离获得两株嗜冷产甲烷古菌，其中

Ｍｅｔｈａｎｏｇｅｎｉｕｍ ｆｒｉｇｉｄｕｍ 的 最 适 生 长 温 度 在 １５℃， 倍 增 时 间 为 ２． ９ 天， 超 过 ２０℃ 不 能 生 长［１４］， 而

Ｍｅｔｈａｎｏｃｏｃｃｏｉｄｅｓ ｂｕｒｔｏｎｉｉ 的最适生长温度为 ２３℃，高于 ２８℃不能生长［１５］。 我国学者从青藏高原若尔盖湿地分

离获得了一株嗜冷产甲烷古菌 Ｍｅｔｈａｎｏｌｏｂｕｓ ｐｓｙｃｈｒｏｐｈｉｌｕｓ，其最适生长温度为 １８℃，在此条件下，甲醇转化的

Ｋｍ 和 Ｖｍａｘ 值可达 ８７．５±０．４ μＭ 和 ０．３９±０．０４ Ｍｍ ／ ｈ，转化效率非常高，但高于 ２５℃不能生长［１６］。 为了理解

嗜冷产甲烷古菌对环境的适应机理，上述菌株的基因组和转录组都已进行了测序分析。 Ｍ． ｂｕｒｔｏｎｉｉ 的比较转

录组分析表明，在冷胁迫条件下，其 ＲＮＡ 结合蛋白呈现上调，使 ＲＮＡ 数量能维持在适合翻译的水平，另有一

些基因的转录发生变化，预计可导致细胞表面发生重构，有助于适应冷胁迫条件［１７］。 有意思的是 Ｍ． ｂｕｒｔｏｎｉｉ
对冷胁迫响应最强烈的 １０ 个转录子中有 ７ 个为未知功能的编码基因［１８］。 这暗示 Ｍ． ｂｕｒｔｏｎｉｉ 可能利用新的

冷适应机制。
高纬度和高海拔的沼泽和泥炭湿地，不仅常年低温，而且由于有机质的积累，其土壤多呈酸性条件。 大多

数产甲烷古菌生长的 ｐＨ 范围比较窄，接近中性，在 ｐＨ６．０—８．０ 之间。 但也有一些嗜酸产甲烷古菌，例如

Ｋｕｚｎｅｃｅｏｒｉｉ 在早期的研究中发现一株产甲烷古菌，可在 ｐＨ４． ０ 条件下生长［１９］。 Ｍａｅｓｔｒｏｊｕａｎ 和 Ｂｏｏｎｅ
（１９９１） ［２０］发现一些甲烷八叠球菌可在 ｐＨ４． ５ 生长。 而 Ｐａｔｅｌ 等 （ １９９０） ［２１］ 获得一株甲烷杆菌纯培养

（Ｍｅｔｈａｎｏｂａｃｔｅｒｉｕｍ ｅｓｐａｎｏｌａｅ）其最适 ｐＨ 为 ５．５—６．０。 美国学者从酸性泥炭沼泽分离获得了 Ｍｅｔｈａｎｏｒｅｇｕｌａ
ｂｏｏｎｅｉ（菌株 ６Ａ８Ｔ），其生长的最适 ｐＨ 为 ４．０—４．５ 之间［２２］。 这为研究理解酸性泥炭沼泽的中嗜酸产甲烷的

机理提供重要生物材料。
１．１．２　 第六产甲烷古菌目的发现

产甲烷古菌在分类上属于广域古菌门，在 １９９８ 年之前，学术界确认由 ５ 个分类目组成，分别为甲烷火球

菌目 （Ｍｅｔｈａｎｏｐｙｒａｌｅｓ ）、 甲 烷 球 菌 目 （ Ｍｅｔｈａｎｏｃｏｃｃａｌｅｓ ）、 甲 烷 杆 菌 目 （ Ｍｅｔｈａｎｏｂａｃｔｅｒｉａｌｅｓ ）、 甲 烷 微 菌 目

（Ｍｅｔｈａｎｏｍｉｃｒｏｂｉａｌｅｓ）和甲烷八叠球菌目（Ｍｅｔｈａｎｏｓａｒｃｉｎａｌｅｓ）。 关于产甲烷古菌目的介绍可见表 １。 １９９８ 年，德
国科学家通过 １６Ｓ ｒＲＮＡ 基因片段分析，首次在意大利水稻土中发现了一类新的产甲烷古菌［２３］，并将其命名

为 ＲＣ⁃Ｉ 古菌。 通过系统发育和亲缘关系分析，发现 ＲＣ⁃Ｉ 古菌是位于甲烷八叠球菌目和甲烷微菌目之间的深

度分枝［１３］。 随后进一步研究发现 ＲＣ⁃Ｉ 含有产甲烷途径中起关键作用的甲基辅酶 Ｍ 还原酶基因（ｍｃｒＡ） ［２４］。
基于 １６Ｓ ｒＲＮＡ 和 ｍｃｒＡ 基因的大量研究表明 ＲＣ⁃Ｉ 在环境中广泛分布，遍布全球不同陆地和沿海的生态系统。

３　 ２０ 期 　 　 　 张坚超　 等：陆地生态系统甲烷产生和氧化过程的微生物机理 　
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尤其是世界各地的水稻田是 ＲＣ⁃Ｉ 的主要栖居地之一。 对水稻土中古菌群落的分子分析表明，每克水稻土中

（干重）约有 １０６—１０７个 ＲＣ⁃Ｉ 细胞，占总产甲烷古菌数量的 ２０％—５０％［２５］。 研究发现，与其他产甲烷古菌相

比，ＲＣ⁃Ｉ 更能适应低氢浓度条件［２６］；在 ４５—５０℃的高温条件下，ＲＣ⁃Ｉ 往往占据绝对优势［２７］。 应用元基因组

学（Ｍｅｔａｇｅｎｏｍｉｃｓ）方法的研究发现 ＲＣ⁃Ｉ 还含有一系列编码抗氧化胁迫的基因，以及利用碳水化合物的基

因［２８］。 对 ｍｃｒＡ 基因在稻麦轮作土壤中的表达进行动态跟踪后，发现 ＲＣ⁃Ｉ 在排水、低温、有氧的条件下能够

保持相对较高的基因表达水平［２９］。 ＲＣ⁃Ｉ 古菌适应低氢、抗氧化以及利用有机物的特性使 ＲＣ⁃Ｉ 在水稻土中具

备独特的选择性优势。
基于稳定同位探针技术（ＳＩＰ）的研究证实水稻根际的 ＲＣ⁃Ｉ 在甲烷形成过程中起关键作用［３０］。 进一步研

究发现在水稻根际土壤，ＲＣ⁃Ｉ 比其他氢型甲烷菌具有更高的细胞密度和甲烷产量［３１］。 脂肪酸的互营氧化是

厌氧有机质降解的关键步骤，利用稳定同位素探针技术研究发现，ＲＣ⁃Ｉ 在水稻土中乙酸、丙酸和丁酸的互营

降解中都起关键作用，证实 ＲＣ⁃Ｉ 具有适应低氢条件的能力［２７，３２］。 通过研究氧气和硝酸盐对水稻土产甲烷菌

群落的胁迫影响，证实了 ＲＣ⁃Ｉ 在水稻田中具有抗氧优势［２７，３３⁃３４］。 这一系列研究表明 ＲＣ⁃Ｉ 在水稻土甲烷产生

过程中可能起关键作用。
但是，尽管分子生态学的研究极大的丰富了人们对 ＲＣ⁃Ｉ 的认识，由于一直缺乏纯培养物，使研究人员无

法对 ＲＣ⁃Ｉ 进行更为直接和深入的生理生态机制研究。 直到 ２００７ 年，日本研究人员通过利用互营共培养的方

法，从水稻土获得了首个 ＲＣ⁃Ｉ 的纯培养物，即菌株 ＳＡＮＡＥ［３５］。 他们采用不同指标对 ＳＡＮＡＥ 进行鉴定，确定

其为产甲烷古菌的新种，命名为 Ｍｅｔｈａｎｏｃｅｌｌａ ｐａｌｕｄｉｃｏｌａ，并进一步确定其代表一个新目，即：甲烷胞菌目

（Ｍｅｔｈａｎｏｃｅｌｌａｌｅｓ）。 ２０１０ 年第二株纯菌 Ｍｅｔｈａｎｏｃｅｌｌａ ａｒｖｏｒｙｚａｅ ＭＲＥ５０ 被成功分离［３６］。 经过数年努力，本文作

者的实验室于 ２０１２ 年从中国水稻土获得了第三株纯菌，命名为 Ｍｅｔｈａｎｏｃｅｌｌａ ｃｏｎｒａｄｉｉ ＨＺ２５４［３７］。 与前两株纯

菌相比，ＨＺ２５４ 菌株具有生长快速、易培养的特性，为深入研究甲烷胞菌的生理生化机制提供了良好的实验材

料。 至此，三株纯菌的分离培养确认了第六目产甲烷古菌的分类地位。 目前，三个甲烷胞菌菌株的基因组已

全部测序［３８］，其基因组、转录组和一系列生理生化的研究为深入理解甲烷胞菌目的生态功能提供了理论

基础。
１．１．３　 第七产甲烷古菌目的发现

土壤生态系统栖息着不同类型的动物，包括小型动物如白蚁、蚯蚓等，它们在土壤有机物质分解和转化过

程中起非常重要的作用。 白蚁属于节肢动物，主要分布在热带和亚热带地区，以木材或纤维素为食。 大量基

于 １６Ｓ ｒＲＮＡ 和 ｍｃｒＡ 分析的研究表明，白蚁肠道存在一类新型古菌，其系统发育关系与热原体目

（Ｔｈｅｒｍｏｐｌａｓｍａｔａｌｅｓ）比较接近［３９］。 追溯 Ｇｅｎｅｂａｎｋ 中相关的 １６Ｓ ｒＲＮＡ 基因发现，这类古菌可能在深海沉积

物、水稻土、湖泊水体和沉积物、垃圾填埋场和厌氧反应器等中广泛存在。 不仅如此，这类古菌在瘤胃和哺乳

动物肠道中经常表现为优势菌群。 Ｍｉｈａｊｌｏｖｓｋｉ 等［４０］ 最早在人类肠道排泄物中探测到这类古菌，确定为产甲

烷古菌，并指出它们代表产甲烷古菌的一个新目。 Ｗｒｉｇｈｔ 等［４１］ 也发现它们是牛瘤胃的主要产甲烷古菌。 这

些研究一定程度上反映了这类新型产甲烷古菌的广泛分布及潜在功能。
２０１２ 年，Ｄｒｉｄｉ 等［４２］从人类粪便中分离获得了第一个纯培养物，命名为 Ｍｅｔｈａｎｏｍａｓｓｉｌｉｉｃｏｃｃｕｓ ｌｕｍｉｎｙｅｎｓｉｓ，

并正式提出第七产甲烷古菌目，即：Ｍｅｔｈａｎｏｍａｓｓｉｌｉｉｃｏｃｃａｌｅｓ。 目前，除这株纯菌外，研究人员还从白蚁［３９］，人类

肠道［４３］及厌氧反应器［４４］中获得了高度富集的第七产甲烷古菌目的培养物。 纯菌及这些富集培养物的基因

组和生理生化实验表明，它们属于甲基型产甲烷古菌，但拥有着独特的代谢特性。 和一般的专性甲基型产甲

烷古菌不同，它们缺少将 ＣＯ２还原为甲基辅酶 Ｍ 的完整路径［４５］，因此这类菌需要额外添加氢气才能生长。 基

因组分析表明，它们含有一些基因，可利用 Ｈ２还原甲醇、甲胺、二甲胺等底物。 生理实验［４６］ 进一步证实 Ｍ．
ｌｕｍｉｎｙｅｎｓｉｓ 在 Ｈ２存在条件下才能利用甲胺类物质（甲胺，二甲胺，三甲胺）进行生长。

４ 　 生　 态　 学　 报　 　 　 ３５ 卷　
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表 １　 产甲烷古菌目特征介绍

Ｔａｂｌｅ １　 Ｓｏｍｅ ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃｓ ｏｆ ｔｈｅ ｍｅｔｈａｎｏｇｅｎｓ ｏｒｄｅｒｓ

产甲烷菌目
Ｏｒｄｅｒｓ

甲烷火球菌目
Ｍｅｔｈａｎｏｐｙｒａｌｅｓ

甲烷球菌目
Ｍｅｔｈａｎｏｃｏｃｃａｌｅｓ

甲烷杆菌目
Ｍｅｔｈａｎｏｂａｃｔｅｒｉａｌｅｓ

甲烷微菌目
Ｍｅｔｈａｎｏｍｉｃｒｏｂｉａｌｅｓ

甲烷八叠球菌目
Ｍｅｔｈａｎｏｓａｒｃｉｎａｌｅｓ

甲烷胞菌目
Ｍｅｔｈａｎｏｃｅｌｌａｌｅｓ

第七产甲烷古菌目
Ｍｅｔｈａｎｏｍａｓｓｉｌｉｉｃｏｃｃａｌｅｓ

代表性菌株
Ｒｅｐｒｅｓｅｎｔａｔｉｖｅｓ

Ｍｅｔｈａｎｏｐｙｒｕｓ
Ｋａｎｄｌｅｒｉ，

Ｍｅｔｈａｎｏｃｏｃｃｕｓ
ｖａｎｎｉｅｌｉｉ，
Ｍｅｔｈａｎｏｔｏｒｒｉｓ
ｉｇｎｅｕｓ

Ｍｅｔｈａｎｏｂａｃｔｅｒｉｕｍ
ｂｒｙａｎｔｉｉ，
Ｍｅｔｈａｎｏｂｒｅｖｉｂａｃｔｅｒ
ｗｏｌｆｅｉｉ，
Ｍｅｔｈａｎｏｓｐｈａｅｒａ
ｓｔａｄｔｍａｎａｅ，

Ｍｅｔｈａｎｏｃｕｌｌｅｕｓ
ｂｏｕｒｇｅｎｓｉｓ，
Ｍｅｔｈａｎｏｇｅｎｉｕｍ
ｃａｒｉａｃｉ

Ｍｅｔｈａｎｏｓａｒｃｉｎａ
ｂａｒｋｅｒｉ，
Ｍｅｔｈａｎｏｓａｅｔａ
ｃｏｎｃｉｌｉｉ

Ｍｅｔｈａｎｏｃｅｌｌａ
ｐａｌｕｄｉｃｏｌａ，
Ｍｅｔｈａｎｏｃｅｌｌａ
ａｒｖｏｒｙｚａｅ，
Ｍｅｔｈａｎｏｃｅｌｌａ
ｃｏｎｒａｄｉｉ

Ｍｅｔｈａｎｏｍａｓｓｉｌｉｉｃｏｃｃｕｓ
ｌｕｍｉｎｙｅｎｓｉｓ

底物
Ｓｕｂｓｔｒａｔｅｓ

Ｈ２＋ＣＯ２ Ｈ２＋ＣＯ２，甲酸
Ｈ２＋ＣＯ２

（甲酸，ＣＯ，乙醇，
甲醇）

Ｈ２＋ＣＯ２，甲酸

（乙醇）
甲醇，甲胺，
乙酸（Ｈ２＋ＣＯ２）

Ｈ２＋ＣＯ２，甲酸 Ｈ２＋甲胺类物质（甲醇）

温度范围 ／ ℃
Ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ
ｒａｎｇｅ

８４—１１０ １８—９４ １５—９７ ０—６０ ２—７０ ２５—５５ ３７

因此，从营养角度看，第七产甲烷古菌目既不是典型甲基型产甲烷古菌，也不是氢型产甲烷古菌，属于两

者的混合营养型。
尽管在水稻土、湿地和湖泊沉积物等自然环境中经常探测到与第七产甲烷古菌目十分相似的 １６Ｓ ｒＲＮＡ

基因片段，但它们是否在这些环境的甲烷产生和排放中起重要作用，目前尚不清楚。 但在草原反刍动物和热

带亚热带森林土壤的白蚁肠道，这类产甲烷古菌的功能已越来越受到人们的关注。
１．２　 互营产甲烷过程研究进展

在水稻土和湿地环境，有机物质的厌氧降解主要包括水解、产酸和产甲烷三个过程，涉及初级发酵菌，次
级发酵菌，同型产乙酸菌，氢型和乙酸型产甲烷古菌五类功能微生物［４７］。 互营产甲烷是整个过程中非常关键

的环节。 互营是一种特殊的共生关系，能够使两种不同代谢类型的微生物所释放的有限能量得到最大限度的

利用，有着重要的微生物生态学意义。 互营关系的建立及相互作用方式一直是国内外研究关注的焦点，尤其

体现在种间电子的传递机制上［４８］。 它不仅决定了有机物质降解产甲烷过程的效率，还是产甲烷古菌与互营

菌克服热力学壁垒维持生长的关键环节［４８⁃４９］。

　 图 ２　 互营产甲烷过程（ａ）Ｈ２载体电子传递及（ｂ）直接种间电子

传递示意图

Ｆｉｇ．２　 Ｓｃｈｅｍａｔｉｃ ｄｉａｇｒａｍｓ ｏｆ （ａ） Ｈ２ ｍｅｄｉａｔｅｄ ｅｌｅｃｔｒｏｎ ｔｒａｎｓｆｅｒ

ａｎｄ （ ｂ ） ｄｉｒｅｃｔ ｉｎｔｅｒｓｐｅｃｉｅｓ ｅｌｅｃｔｒｏｎ ｔｒａｎｓｆｅｒ ｉｎ ｓｙｎｔｒｏｐｈｉｃ －

ｍｅｔｈａｎｏｇｅｎｉｃ ａｓｓｏｃｉａｔｉｏｎｓ

１．２．１　 种间氢 ／甲酸传递

在大多数互营产甲烷环境中，Ｈ２扮演了非常重要

的角色。 不仅分子量小、容易扩散，而且产甲烷古菌和

细菌体内还富含各种氢酶和脱氢酶，Ｈ２的形成和氧化

需要这些酶的作用［５０⁃５１］。 互营产甲烷过程的种间 Ｈ２转

移电子传递过程如图 ２ａ 所示。 胞内常见的氧化还原介

质有 ＮＡＤＨ、ＦＡＤＨ２和 Ｆｅｒｒｅｄｏｘｉｎｓ（Ｆｄ）等。 这些介质的

氧化和质子还原的能量问题是互营产甲烷途径的关

键［５２］。 Ｈ＋ ／ Ｈ２氧化还原电位较低（Ｅ０′ ＝ －４１４ｍＶ），ＮＡＤ
＋ ／ ＮＡＤＨ 和 ＦＡＤＨ ／ ＦＡＤＨ２ 的氧化还原电位分别为 －
３２０ｍＶ 和－２２０ｍＶ，而 Ｆｄ（ｏｘ） ／ Ｆｄ（ ｒｅｄ）维持在－３９８ｍＶ
或更低。 在标准状态下，上述氧化还原介质难以作为电

子供体还原 Ｈ＋形成 Ｈ２，但如果能降低 Ｈ２分压直至低于

１Ｐａ 时，各反应的自由能可发生显著变化，有的从吸热

反应转变为放热反应。 这就表明，在互营产甲烷过程中，必须使 Ｈ２分压维持在很低的水平。 在产甲烷古菌与

互营氧化菌的互营体系中，互营氧化菌能够通过膜结合的甲酸脱氢酶将甲酸裂解产生 Ｈ２，而产甲烷古菌不断

５　 ２０ 期 　 　 　 张坚超　 等：陆地生态系统甲烷产生和氧化过程的微生物机理 　
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消耗 Ｈ２维持自身生长，Ｈ２能够依赖氧化还原介质在种间发生传递从而降低整个反应体系的 Ｈ２分压，最终使

反应自发进行实现质子的还原和能量的转化。 产甲烷古菌大多利用 Ｈ２还原 ＣＯ２，菌体内细胞色素的存在与

否，对临界 Ｈ２分压有一定的影响［５３］，例如，不含细胞色素的产甲烷古菌能够使 Ｈ２维持在更低的水平，在互营

作用中起关键作用。
然而 Ｈ２并非是电子传递的唯一载体，甲酸已被预测为是另一种电子穿梭体［５４］。 甲酸不仅可以产生 Ｈ２，

直接参与 ＣＨ４的生成，而且甲酸 ／ ＣＯ２的氧化还原电位（－ ４３２ ｍＶ）与 Ｈ＋ ／ Ｈ２的（－４３２ ｍＶ）相同。 目前种间 Ｈ２

或甲酸转移两种途径谁占主导并没有定论。 在不同自然或人工环境中，它们对互营产甲烷过程的相对贡献可

能有所不同，迅速发展的基因组和转录组学技术将有利于开展这方面的深入研究。
１．２．２　 直接种间电子传递

直接种间电子传递（ＤＩＥＴ）是近年来研究发现互营产甲烷过程中存在的新型电子传递机制。 早在 ２０ 世

纪 ８０ 年代，Ｌｏｖｌｅｙ 等［５５⁃５６］证明了电子受体 Ｆｅ（Ⅲ）能够接受微生物释放至胞外的电子并产生超细粒磁铁矿，
开启了研究胞外直接电子转移（Ｄｉｒｅｃｔ ｅｘｔｒａｃｅｌｌｕｌａｒ ｅｌｅｃｔｒｏｎ ｔｒａｎｓｆｅｒ， ＤＥＥＴ）的先河。 此后，有大量文献对

ＤＥＥＴ 的形成机制进行报道［５７］。 ＤＥＥＴ 指微生物将胞内产生的电子转移到胞外供电子受体接受发生反应。
常见的电子受体包括 Ｆｅ（Ⅲ）、Ｍｎ（Ⅳ）、腐殖质等不可溶物质，部分微生物可利用电极或另一类微生物细胞。
我们把以微生物为电子受体的胞外直接电子转移（ＤＥＥＴ）称为直接种间电子传递（ＤＩＥＴ）。 ＤＩＥＴ 和 ＤＥＥＴ 最

大的不同之处在于电子受体为微生物体内存在或分泌的细胞物质［５５］。 ＤＩＥＴ 如图 ２ｂ 所示。 有关 ＤＩＥＴ 的证

据最早在地杆菌的共培养中发现［５８］。 两株地杆菌在以乙醇为底物的共培养条件下能够形成直径 １—２ ｍｍ、
导电的二菌团聚体（ｄｕａｌ－ｓｐｅｃｉｅｓ ａｇｇｒｅｇａｔｅｓ），在排除种间氢转移的情况下，研究者推测二菌团聚体发生了种

间直接电子传递。 Ｍｏｒｉｔａ 等［５９］在生物反应器的产甲烷过程中发现了类似现象，发现从上流式厌氧污泥床反

应器提取的微生物团聚体导电性是上述地杆菌团聚体的三倍，并且该体系无法实现氢转移途径，表明 ＤＩＥＴ
是互营产甲烷过程的另一种重要机制。

目前，ＤＩＥＴ 的机制主要包括以下几种。 一是通过细胞膜上的细胞色素 ｃ 介导将电子传递给受体，
Ｓｕｍｍｅｒｓ 等［５８］证实地杆菌之间具有导电性的团聚体是依靠地杆菌细胞膜上的细胞色素 ｃ 形成的。 而且通过

基因敲除的方法发现［５７］，地杆菌在细胞色素 ｃ 含量较低时无法进行胞外电子传递，进一步说明细胞色素 ｃ 的

重要性。 二是通过菌毛（Ｐｉｌｉ）等细胞附属物［６０］实现胞外电子传递，菌毛具有很强的导电性。 Ｍａｌｖａｎｋａｒ 等［６１］

发现菌毛蛋白能够作为分子导线实现电子传递。 三是主要借助自身所分泌的吩嗪类色素（Ｐｈｅｎａｚｉｎｅ） ［６２］、核
黄素（Ｆｌａｖｉｎ） ［６３］和醌类（Ｑｕｉｎｏｎｅｓ） ［６４］等氧化还原电子穿梭体实现电子传递。 此外，研究表明粒状活性炭［６５］、
（半）导体铁氧化物［６６］、生物炭［６７］等材料对 ＤＩＥＴ 有极大的促进作用。

最近，本文作者的实验室利用富集培养的方法对水稻土壤中丁酸互营氧化产甲烷过程进行了研究［６８］。
结果发现在富集培养体系中添加纳米磁铁矿显著促进了产甲烷过程，而如果使磁铁矿外表包裹一层 ＳｉＯ２进行

绝缘处理，其对产甲烷过程的促进作用随即消失，这表明纳米磁铁矿的导电性起了重要作用。 我们进一步用

纳米石墨颗粒替代纳米磁铁矿，发现同样能对产甲烷过程起促进作用。 扫描电镜观察显示纳米颗粒紧密附着

在不同形态的细胞表面，将不同细胞联接起来。 这些结果首次表明种间直接电子传递可能在丁酸互营氧化过

程中起重要作用。 该发现具有重要实际意义，因为在土壤和沉积物等自然环境广泛分布着导电性纳米矿物，
如磁铁矿和黄铁矿等。 过去很多这些环境的研究忽略了无机矿物可能引起的特殊生态作用。

２　 陆地生态系统甲烷氧化的微生物机理

甲烷氧化菌是一类独特的微生物，广泛分布在不同环境，它们能将甲烷彻底氧化成 ＣＯ２和水，是地球系统

甲烷排放的天然消减器。 最近 ２０ 年来，针对不同生态系统甲烷氧化菌的研究取得了显著进展。
好氧甲烷氧化菌传统上都属于变形细菌门（Ｐｒｏｔｅｏｂａｃｔｅｒｉａ），根据细胞的内膜结构、磷脂脂肪酸成分和碳

同化途径等可将好氧甲烷氧化菌分成 Ｉ 型菌和 ＩＩ 型菌。 Ｉ 型菌属 γ－变形细菌，利用 ５－磷酸核酮糖同化途径

６ 　 生　 态　 学　 报　 　 　 ３５ 卷　
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（ＲｕＭＰ），包括甲基杆菌（Ｍｅｔｈｙｌｏｂａｃｔｅｒ）、甲基球菌（Ｍｅｔｈｙｌｏｃｏｃｃｕｓ）、甲基单胞菌（Ｍｅｔｈｙｌｏｍｏｎａｓ）、甲基微菌

（Ｍｅｔｈｙｌｏｍｉｃｒｏｂｉｕｍ）和甲基八叠球菌（Ｍｅｔｈｙｌｏｓａｒｃｉｎａ）等 １２ 属；ＩＩ 型菌属 α－变形细菌，利用丝氨酸（Ｓｅｒｉｎｅ）同
化途径，包括甲基弯曲菌（Ｍｅｔｈｙｌｏｓｉｎｕｓ）和甲基孢囊菌（Ｍｅｔｈｙｌｏｃｙｓｔｉｓ）等 ４ 属［６９⁃７０］。 Ｉ 型菌可进一步分成 Ｉａ 亚

型和 Ｉｂ 亚型，Ｉｂ 亚型菌（Ｍｅｔｈｙｌｏｃｏｃｃｕｓ 和 Ｍｅｔｈｙｌｏｃａｌｄｕｍ）同时拥有 ＲｕＭＰ 和丝氨酸途径，因此兼有 Ｉ 型菌和 ＩＩ
型菌的碳同化特征。
２．１　 新型甲烷氧化菌

２．１．１　 厌氧甲烷氧化过程

近年来，甲烷氧化菌研究的重要进展之一是厌氧甲烷氧化菌的发现。 鉴于甲烷的化学稳定性，长期以来，
科学家认为环境中不可能存在无氧参与的甲烷氧化。 但是生物地球化学方面的证据不断显示深海沉积物中

可能存在厌氧甲烷氧化过程［７１］。 美国微生物学家 ＤｅＬｏｎｇ 领导的研究小组利用稳定同位素探针技术，首次发

现古菌可能催化了海底沉积物的厌氧甲烷氧化［７２］，随后他们采用次级离子质谱技术（ＳＩＭＳ）证实厌氧甲烷氧

化依靠一类由硫酸盐还原菌和未培养古菌（ＡＮＭＥ）组成的互营复合体［７３］。 通过元基因组学（Ｍｅｔａｇｅｎｏｍｉｃｓ）
分析，该小组最终发现厌氧甲烷氧化实际上是产甲烷过程的逆向代谢过程［７４］。 最近，德国学者发现未培养古

菌 ＡＮＭＥ⁃２ 实际上具备独立完成硫酸盐还原和甲烷氧化两个过程的能力［７５］。 厌氧甲烷氧化的另一个重大突

破是发现淡水沉积物中存在依赖于反硝化过程的厌氧甲烷氧化［７６］。 根据热力学原理，与反硝化耦合的厌氧

甲烷氧化比与硫酸盐还原耦合的甲烷氧化更具有热力学优势。 因此，研究者推测在淡水沉积物中可能存在依

赖于反硝化过程的厌氧甲烷氧化。 荷兰学者最早获得了反硝化甲烷氧化富集物，并通过环境转录组研究发

现，反硝化甲烷氧化菌实际上拥有一套完整的好氧甲烷氧化途径，并拥有一套除 Ｎ２Ｏ 还原酶以外的所有反硝

化基因［７７］。 据此，他们推测反硝化甲烷氧化菌同时执行了反硝化和好氧甲烷氧化两个过程，表明环境中可能

存在一条全新的甲烷氧化途径。
２．１．２　 疣微菌纲甲烷氧化菌

近年来甲烷氧化菌研究的另一重要突破是发现了属于疣微菌纲 （Ｖｅｒｒｕｃｏｍｉｃｒｏｂｉａ）的好氧甲烷氧化菌。
疣微菌广泛分布在好氧和厌氧环境中，包括水稻土和湖泊沉积物。 但目前分离培养的纯菌十分罕见。 ２００７
至 ２００８ 年，国际上三个独立研究小组分别从富含甲烷的地热环境（温泉等）分离纯化了能进行好氧甲烷氧化

的疣微菌［７８⁃８０］，这是研究者首次发现不属于变形细菌的好氧甲烷氧化菌。 疣微菌的分类地位如图 ３ 所示。
尽管地域起源不同，三株疣微菌的 １６Ｓ ｒＲＮＡ 基因相似度高达 ９８％以上，因此被归为同一个新属，命名为甲基

嗜酸菌（Ｍｅｔｈｙｌａｃｉｄｉｐｈｉｌｕｍ） ［８１］。 这些氧化菌具有嗜热和极端嗜酸特点，缺乏好氧甲烷氧化菌特有的皱褶内膜

结构，但基因组含有三个完整的 ｐｍｏＣＡＢ 操纵子以及一个单独的 ｐｍｏＣ 拷贝。 甲烷氧化疣微菌的发现显著拓

宽了对好氧甲烷氧化菌多样性的认识，但这类氧化菌是否在水稻土和其它生境中存在并具有氧化功能目前还

不清楚。 用磷脂脂肪酸稳定同位素标记的研究显示，在垃圾填埋土中一些在变形细菌中不常见的脂肪酸信号

分子如 ｉ１４：０ 磷脂脂肪酸受到同位素标记［８２］，在水稻根际的研究中也发现类似现象［８３］，这些研究可能预示甲

烷氧化疣微菌在非极端环境的生态功能。
２．２　 甲烷氧化菌的生理生态特征

２．２．１　 高亲和力甲烷单加氧酶

甲烷氧化在许多环境都能发生，即使在甲烷浓度很低的森林土和旱地土（大气甲烷浓度）也能检测到活

跃的甲烷氧化过程。 但至今为止纯培养研究无法解释大气甲烷浓度下的甲烷氧化。 最近，基因组研究揭示有

些甲烷氧化菌实际上拥有两套 ｐｍｏ 基因即 ｐｍｏＣＡＢ１ 和 ｐｍｏＣＡＢ２，其基因序列差异可达 ７０％以上［８５］。 以上提

到的甲烷氧化疣微菌即拥有两套 ｐｍｏ 基因。 两套同工酶基因的存在暗示甲烷单加氧酶对甲烷的亲和力可能

存在差异，德国学者的研究证实了这一假设［８６］。 他们发现甲烷氧化菌 ｐｍｏＣＡＢ１ 只在甲烷浓度大于 ６００ｐｐｍ
时才起作用（低亲和力），而 ｐｍｏＣＡＢ２ 能在甲烷浓度小于 １０ ｐｐｍ 条件下保持活性（高亲和力）。 过去大量生

态生理的研究忽略了 ｐｍｏＣＡＢ２ 的功能。 显然，甲烷氧化菌如果拥有两套不同亲和力的酶，则它们的环境适应
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图 ３　 甲烷氧化菌分类［８４］

Ｆｉｇ．３　 １６Ｓ ｒＲＮＡ ｇｅｎｅ ｐｈｙｌｏｇｅｎｙ ｏｆ ｔｈｅ ｏｂｌｉｇａｔｅ ａｅｒｏｂｉｃ ｍｅｔｈａｎｅ ｏｘｉｄｉｚｉｎｇ ｂａｃｔｅｒｉａ［８４］

能力将显著提高。 对纯菌分析表明大部分 ＩＩ 型菌拥有两套 ｐｍｏ 基因，而 Ｉ 型菌往往只有 ｐｍｏＣＡＢ１。 这种差异

可能影响它们在土壤生态系统的群落结构和功能。
２．２．２　 乙酸代谢能力

长期以来，学术界认为甲烷氧化菌是严格的 Ｃ１ 利用者（甲烷和甲醇等），不可能利用多碳化合物如乙酸。
但最近有人发现了两个新的甲烷氧化菌（Ｍｅｔｈｙｌｏｃｅｌｌａ 和 Ｍｅｔｈｙｌｏｃａｐｓａ），能利用乙酸作为独立的碳源和能源。
进一步研究发现在湿地土壤中广泛存在的甲基孢囊菌属（Ｍｅｔｈｙｌｏｃｙｓｔｉｓ）具有乙酸利用能力，且在甲烷存在时，
乙酸利用效率更高［８７］。 甲烷氧化菌的乙酸利用能力具有重要生态学意义，因为在湿地和水稻土，乙酸是有机

质降解的主要中间产物，而这些环境中甲烷生产通常呈现明显的季节性变化，乙酸利用能力可使这些甲烷氧

化菌具有更强的生存适应能力。
２．２．３　 厌氧发酵作用

除乙酸利用能力外，一些甲烷氧化菌还可能拥有更为复杂的厌氧代谢能力，最近有研究表明在低氧（５—
１０％ Ｏ２）条件下，甲基孢囊菌能利用甲烷在胞内合成羟基丁酸聚合物（ＰＨＢ），当环境条件由低氧变成无氧时，

甲烷氧化菌能用 ＰＨＢ 进行厌氧发酵［８８］，供生存需要，发酵产物包括乙酸、丙酮和琥珀酸可释放到环境，供其

它微生物利用，形成由甲烷驱动的食物链［８９］。 ＰＨＢ 是许多细菌抵御不良环境的能量储备物质，拥有 ＰＨＢ 代

谢能力将使甲烷氧化菌更能适应有氧与无氧交替变化的环境。
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另外，作者实验室的研究发现 Ｉ 型氧化菌主要分布在水稻的根际和表层土，而 ＩＩ 型菌则在下层无氧区域

占优势［９０］。 不少研究也表明 ＩＩ 型菌更能适应低氧环境［９１］。 但是，这些生态分布特点是否与 ＩＩ 型菌的厌氧代

谢有关，有待进一步研究。

３　 展望

甲烷产生和氧化是陆地生态系统碳循环的重要环节。 纵观过去 ２０ 年来国内外对甲烷产生和氧化过程及

其微生物的研究，可以看出，为了理解不同环境中甲烷产生和氧化过程的机制，并探索起关键作用的微生物种

类和生理生态功能，研究工作已经取得了许多突破性进展，发现了一系列新型产甲烷古菌和甲烷氧化菌，揭示

了特殊生理生态机制。 这些创新突破十分依赖于关键科学问题的牵引、研究方法与技术的发展以及多学科交

叉发展的推动。 未来研究一些值得思考的科学问题如下：
第一，甲烷产生和氧化微生物适应环境变化的机理和理论。 微生物不断改变环境，并受到变化环境的影

响不断适应环境。 微生物对环境变化的适应机理是土壤微生物学的基本科学命题，但目前尚未形成相关理论

体系。 过去大量研究探索了环境因子对甲烷产生和氧化微生物群落结构和功能的影响，但大部分工作停留在

群落水平，在分子和细胞水平的研究相对缺乏。 如何从分子和细胞水平通过尺度放大，探究甲烷产生和氧化

微生物与环境之间的相互作用关系，揭示对环境变化的适应机理，将是未来相关研究的重要挑战。
第二，甲烷产生和氧化微生物的新型菌群和代谢途径。 大量环境微生物学的研究表明，目前已知的微生

物种类不足实际存在的 １％。 这暗示环境中可能仍存在大量未知的甲烷产生和氧化微生物。 新型微生物种

类极有可能拥有新的代谢途径，包括全新的甲烷产生和氧化途径以及微生物种间相互作用关系。 过去的研究

进展已经证明这一观点。 无疑，新型菌种及新途径的发现将继续成为未来研究的焦点。
第三，研究方法的创新发展和学科交叉。 近年来，一系列新的研究方法和技术，包括：环境基因组和转录

组学分析及其与 ＳＩＰ 技术的结合、单细胞分离培养和测序技术、ＮａｎｏＳＩＭＳ 技术（高分辨率二级离子质谱）、电
化学研究方法和超分辨率荧光显微镜技术等正在迅速发展。 这些方法技术的发展与应用，无疑将推动甲烷产

生和甲烷氧化微生物的研究取得更多创新与发展。
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